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SOMMAIRE
La répartition géographique de la diversité génétique des populations d’une espèce découle
fortement de l’influence de facteurs historiques, tels que les épisodes de glaciations.
Cependant, dans les régions récemment déglacées (< 10 000 ans), l’action combinée de
plusieurs autres facteurs, tels que les capacités physiologiques des espèces ou les
fluctuations démographiques subies par les populations, ont pu aussi avoir une importance
capitale lors de ce processus et agir de manière différente chez différentes espèces. Par
conséquent, l’obtention d’une structure génétique similaire pour des populations provenant
de différentes espèces est improbable, à moins qu’une forte pression environnementale n’ait
modulée le façonnement de cette structure.
L’objectif de ce projet consiste à déterminer le rôle joué par les facteurs tels que les
capacités physiologiques ou les fluctuations démographiques associés à la colonisation
post-glaciaire lors du façonnement de la structure génétique de différentes espèces de
poissons. Pour ce faire, la diversité génétique de trois espèces de poissons retrouvées en
sympatrie dans des lacs du Bouclier Canadien mais possédant des caractéristiques
physiologiques et écologiques différentes a été comparée à l’aide de marqueurs
moléculaires situés sur l’ADN mitochondrial et nucléaire. Les trois espèces à l’étude sont le
brochet (Esox Ïucius), le corégone (Coregonus clupeaformis) et la perchaude (Perca
fiavescens). Cette comparaison devrait penriettre de faire la distinction entre les
caractéristiques propres à chaque espèce et les patrons communs à toutes les espèces ayant
influencé le façonnement de la diversité génétique de ces poissons.
iv
Les résultats indiquent que les populations de brochets ne semblent pas avoir subi de
fluctuations démographiques au cours des 10 000 dernières années. Ce résultat suggère que
la faible différentiation observée entre les populations de brochets (FsT 0.1364) résulterait
de grandes tailles effectives chez ce poisson. Pour leur part, les populations de corégones et
de perchaudes présentent une plus grande différentiation génétique (FsT 0,3688 et 0.4012)
que les populations de brochets. Ceci pourrait être la conséquence deffets fondateurs
sévères pour les populations de ces espèces. Malgré ces différences dans leurs histoires
évolutives, ces trois espèces présente une orientation longitudinale commune dans
l’organisation de leur structure génétique. Ceci suggère des patrons de colonisation post
glaciaire similaires pour ces trois espèces de poissons.
Mots clés: phylogéographie comparée, glaciations du Pléistocène, ADN mitochondriaL
microsatellite, différenciation génétique, fluctuations démographiques
V$UMMARY
Phylogeographic studies have shed light on Pleistocene glaciations as a key factor in
shaping present-day genetic structure of many aquatic organisrns. In formerly glaciated
regions, the combined action of several factors such as refuges origin, physiological
capacities (eg. swimming performance, temperature and salinity tolerance) and
dernographic parameters have contributed importantly to this process but specifically for
each species. Therefore, a fine scale genetic structure is flot expected to be similar for
different species, unless it has been rnodulated by the action of a strong environmental
pressure.
The aim of this study was to determine how factors such as physiological capacities and
demographic parameters associated to post-glacial colonisation have influenced the genetic
structure offishes. b achieve this objective, the genetic characteristics ofthree fish species
(northem pike: Esox Ïztcizts, lake whitefish: Coregonus clupeaformis and yellow perch:
Percaflavescens) comrnonly found in sympatry in Laurentian Shield lakes but displaying
different ecological and physiological characteristics were cornpared at the level of
mitochondria! and nuclear genomes. This comparison is expected to allow the distinction of
species-specific characteristics from multi-species pattems associated to environment in the
partitioning of the genetic diversity.
for northern pike. no demographic fluctuations were detected. suggesting that the low
differentiation (fST = 0.1364) observed between populations is likely the resuit of large
effective population sizes. Lake whitefish and yellow perch populations presented higher
differentiation (fsi = 0.362$ and 0.4012), as the consequence offounder events. stronger in
vi
eastem populations than in western populations. Despite the differences in their
evolutionary histories, the three species presented a common longitudinal signal in the
organisation of their genetic structure. This suggested that, following the glacier retreat,
colonisation by those three species processed independently but sirnilarly.
Keywords: comparative phylogeography, Pleistocene glaciations, mitochondrial DNA,
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1. INTRODUCTION
21.1 BI0GÉ0GRAPHIE
La biogéographie est définie comme étant l’étude de la répartition d’espèces ou de groupes
d’espèces dans l’espace et dans le temps (Blondel 1995). Cette discipline complexe peut
être considérée comme étant essentiellement une science descriptive se trouvant à
l’interface de nombreux autres domaines d’études tels que l’écologie, l’évolution, la
systématique, la paléobiologie, la géographie, la géologie, la climatologie, la limnologie et
l’océanographie (Brown et Lomolino 1998).
La biogéographie cherche à élucider les différents processus ayant contribué à la mise en
place de la biodiversité à l’échelle des communautés. L’approche biogéographique
s’intéresse donc à la fois aux processus macroévolutifs (spéciation, radiation, extinction,
etc.) et micro évolutifs (migration, sélection naturelle, mutations, dérive génique, etc.)
façonnant les différents niveaux d’organisation biologique (Blonde! 1995). Par exemple,
des sujets tels que la mise en place des grands assemblages fauniques suite à la dérive des
continents ou la manière dont sont régulés les systèmes biologiques actuels sont abordés
dans le cadre d’études biogéographiques (Blondel 1995). Ces sujets se trouvant à des
échelles temporelles et spatiales différentes, la biogéographie est généralement divisée en
deux champs de recherche distincts: la biogéographie historique et la biogéographie
écologique (Myers et Giller 1988).
La biogéographie historique cherche à reconstruire l’histoire évolutive des espèces et à
déterminer le rôle joué par des évènements historiques tels que la dérive des continents ou
les épisodes de glaciation dans la distribution actuelle des organismes (Myers et Giller
1988). De façon traditionnelle, les études de biogéographie historique font des inférences
sur l’histoire évolutive des organismes à partir de la distribution actuelle de ceux-ci ainsi
3qu’à l’aide de l’information historique obtenue à partir des successions fossiles et
polliniques, des gradients climatiques et des limites géomorphologiques (Bailey et Srnith
1981; Legendre et Legendre 1984; Hocutt et Wiley 1986). La biogéographie historique
s’intéresse donc principalement à des processus biologiques s’étant échelonné sur de très
longues périodes de temps (Blondel 1995).
Le domaine de la biogéographie historique est principalement divisé en deux écoles de
pensée, chacune possédant un point de vue divergent quant à la façon principale dont se
seraient distribuées les espèces à la surface du globe (Myers et Giller 1988). La thèse
dispersaliste se base sur la prémisse selon laquelle les populations d’une espèce se
dispersent dans de nouveaux territoires depuis leur emplacement originel et sont ainsi
amenées à franchir certaines barrières physiques (Morrone et Crisci 1995). La dispersion
des populations amène donc leur isolement de la population ancestrale. Parmi les personnes
ayant oeuvré au développement de cette thèse, on retrouve des scientifiques tels que
WaÏlace (1876), Mayr (1963) et Darlington (1957).
D’un autre côté, la thèse de la vicariance se base sur la prémisse selon laquelle une espèce
ancestrale est divisée par l’apparition de barrières physiques infranchissables (dérive des
continents, fonnation d’une chaîne de montagnes, ...) s’échelonnant sur plusieurs milliers
d’années. Les populations se retrouvent ainsi isolées et peuvent, au cours des années, se
différencier en de nouvelles espèces (Moilone et Crisci 1995). Parmi les scientifiques ayant
oeuvré au développement de cette thèse, on retrouve Croizat (1952, 1958) et Henning
(1966). Malgré le fait que la dispersion et la vicariance sont deux processus ayant
probablement contribué conjointement à façonner la distribution actuelle des organismes
4(Wallace 1880), ces deux écoles de pensée de la biogéographie historique demeurent
encore aujourd’hui divisées et sujettes à controverses (Myers et Giller 1988).
De son côté, la biogéographie écologique cherche à expliquer la distribution des espèces en
tenant compte des interactions entre les organismes et leur environnement, interactions
actuelles ou ayant eu lieu dans un passé récent (< 10 000 ans) (Myers et Giller 1988). De
plus, la biogéographie écologique cherche à identifier les processus limitant la distribution
des populations d’une espèce et les processus responsables du maintien de la biodiversité
(Myers et Giller 1988). La biogéographie écologique s’intéresse donc à des processus
biologiques s’échelonnant sur de plus courtes périodes de temps que ceux de la
biogéographie historique (Blondel 1995).
La biogéographie historique et la biogéographie écologique se distinguent donc
essentiellement par leurs champs d’investigation, situés à des échelles temporelles et
spatiales différentes. Cependant, malgré ces différences, ces deux champs de la
biogéographie peuvent être considérés comme étant complémentaires (Myers et Giller
1988). Par exemple, les études biogéographiques cherchant à expliquer les conséquences
des épisodes de glaciation du Pleistocène sur la distribution actuelle des organismes
utilisent à la fois des approches de la biogéographie écologique (disponibilité des
ressources, compétition, dynamique des populations, etc.) et de la biogéographie historique
(refuges glaciaires, vicariance, dispersion, fluctuations climatiques, etc.) pour répondre à
leurs questions (Myers et Giller 1988). De plus, le développement de nouveaux champs
d’études, tel que la phylogéographie, favorise depuis quelques années l’intégration de ces
deux domaines de la biogéographie traditionnelle (Blondel 1995).
5.2 PHYL0GÉ0GRAPI-IIE
Les deux dernières décennies ont vu l’apparition et le développement d’une nouvelle socts
discipline de la biogéographie, la phylogéographie, ayant comme objectif l’élucidation des
principes et des processus gouvernant la distribution des populations et des espèces (Avise
2000). Avec l’aide de marqueurs moléculaires et de modèles théoriques, la
phylogéographie a permis d’obtenir de meilleures descriptions des distributions
géographiques d’espèces ou de groupes d’espèces. De pius, cette approche a permis de
mettre en lumière les relations phylogénétiqctes existant entre les différentes lignées
évolutives (Bermingham et Moritz 1998).
De façon générale, la phylogéographie s’est principalement concentrée sur l’analyse de la
diversité génétique des populations d’une espèce, soit sur une petite partie oti stir
l’ensemble de leur aire de distribution (Bernatchez et Dodson 1991; Taberlet et Bouvet
1994; Demesure et al. 1996; Wilson et al. 1996; Dumolin-Lapègue et al. 1997; Angers et
Bernatchez 1998; Wilson et Hebert 1998; Franck et aÏ. 2001). Plusieurs de ces études ont
permis de mettre en évidence l’existence de différentes lignées évolutives à l’intérieur
d’une même espèce. De plus, dans la majorité de ces études, les temps de séparation et de
dispersion de ces lignées se sont avérés correspondre étroitement avec l’avènement
d’importants événements historiques tels que les épisodes de glaciation du Pléistocène,
révélant ainsi le rôle prépondérant qu’ont joué ces processus lors du façonnement de la
diversité génétique de ces espèces.
Depuis maintenant quelques années, on assiste à l’émergence d’une nouvelle approche
phylogéographique: la phylogéographie comparée (Bermingham et Avise 1986). Cette
approche, qui consiste en l’analyse de la diversité génétique et de la distribution
6géographique de complexes d’espèces ou d’espèces occupant des aires de distribution
similaires, est utilisée dans un nombre grandissant d’études phylogéographiqcies (Avise
1992; Avise 1994; Turner et al. 1996; Zink 1996; Bernatchez et WiÏson 1998; Schneider et
al. 1998; Taberlet et al. 199$; Arbogast 1999; Sullivan et al. 2000). La phylogéographie
comparée a pennis de mettre en évidence l’existence de patrons phylogéographiques
congruents pour plusieurs espèces (Avise 1992; Bernatchez et Wilson 199$; Schneider et
al. 199$) et différents pour d’autres (Zink 1996; Bernatchez et Wilson 199$), permettant
ainsi d’identifier les espèces ayant une histoire évolutive commune. Outre son utilité pour
mettre en contraste l’histoire évolutive des espèces à celle inférée à l’aide des méthodes de
biogéographie traditionnelle, la phylogéographie comparée peut servir à l’identification
d’assemblages de biodiversité au niveau des communautés (Wilson 1997) et d’aires
revêtant une grande importance pour la conservation (Moritz et Faith 199$).
Depuis son apparition, la phylogéographie a permis de mettre en lumière et de quantifier
l’importance des divers processus façonnant la diversité génétique d’un grand nombre
d’espèces et de populations. Par conséquent, l’approche phylogéographique, qu’elle soit
simple ou comparée, s’avère une méthode permettant d’inférer les trajectoires évolutives
des espèces et des populations.
1.3 MARQUEuRs UTILISÉS EN PRYLOGÉOGRAPHIE
Le principe de la phylogéographie consiste à combiner l’analyse génétique à la répartition
des populations d’une espèce (Blondel 1995). L’analyse de la diversité génétique des
populations se fait principalement à l’aide de marqueurs moléculaires situés sur l’ADN
mitochondrial, sur l’ADN nucléaire et sur l’ADN chloroplastique (Avise 2000). Cependant,
les marqueurs génétiques les plus utilisés en phylogéographie restent à ce jour l’ADN
7mitochondrial chez les animaux et l’ADN chloroplastique chez les plantes (Berniingharn et
Moritz 1998).
1.3.1 ADN mitochondrial
L’ADN mitochondrial, tout comme l’ADN chloroplastique, possède plusieurs qualités qui
en font un outil utile en phylogéographie (Avise et al. 1987). En effet, l’ADN
mitochondrial est transmis de façon maternelle et la persistance d’un seul haplotype
mitochondrial dans une poptilation, parnii tous ceux présents au départ (monophylie
réciproque), survient rapidement (Avise 2000). De plus, l’ADN mitochondrial ne subit
aucune recombinaison (Avise et al. 1987). finalement, il est relativement variable en ternie
de substitution de nucléotides, surtout lorsqu’on le compare à plusieurs loci nucléaires.
Tous ces faits en font donc un excellent marqueur des processus historiques ayant affecté
les populations.
Cependant, le génome mitochondrial ne représente qu’une des deux facettes de l’histoire
évolutive d’un organisme eucaryote, dû principalement à son mode de transmission
uniparental (Moritz 1994). Il ne permet pas toujours de détecter les phénomènes
d’hybridation, où il y a reproduction entre les individus provenant de différentes
populations, de mélange entre populations, où la reproduction n’est pas impliquée, et de
migration différentielle selon le sexe (Avise et al. 1987). De plus, lorsque différentes
populations sont séparées depuis peu de temps, l’ADN mitochondrial peut ne pas bien
rendre compte de la divergence entre ces populations, car sa variabilité n’est généralement
pas assez élevée (Angers et Bernatchez 1998).
81.3.2 ADN nucléaire
Depuis quelques années, de façon à obtenir un patron phylogénétique complet de l’histoire
évolutive des espèces étudiées, des marqueurs nucléaires sont utilisés en complément au
marqueur mitochondri al. Ces marqueurs possèdent notamment une taille efficace (NE)
quatre fois plus grande que l’ADN mitochondrial chez les organismes diploïdes se
reprodtnsant de façon sexuée, en assumant un équilibre mutation-dérive ainsi qu’une taille
efficace identique pour les mâles et les femelles (Avise 2000). La taille efficace du génome
nucléaire, plus grande que celle dti génome mitochondrial, permet également de conserver
plus de diversité génétique à l’intérieur des populations, et ce pendant une plus longue
période de temps. Les populations deviennent donc monophylétiques pour des allèles
différents beaucoup plus lentement avec l’ADN nucléaire qu’avec l’ADN mitochondrial
(Avise 2000). Ces marqueurs sont aussi présents en grand nombre dans le génome nucléaire
des organismes et tous les loci ne sont généralement pas physiquement liés les uns aux
autres, contrairement au génome mitochondrial (Cooper 1999).
Panni les marqueurs nucléaires les plus utilisés, on retrouve les microsatellites. Les
microsatellites sont des séquences d’ADN répétées en tandem dont l’unité de répétition est
composée de deux à six nucléotides (Jarne et Lagoda 1996). Les microsatellites permettent
de détecter des niveaux fins de divergence entre les populations, notamment grâce à leur
taux de mutation très élevé (10 à 10) (Estoup et Atigers 1998). En effet, ce haut taux de
mutation favorise la formation d’un grand nombre d’allèles, ce qui permet plus facilement
l’identification des effets de la dérive génique et de la migration. Dû au nombre de
répétitions identiques composant les microsatellites, il peut y avoir glissement lors de la
réplication et ainsi production d’un certain nombre d’elTeurs, soit par insertions ou par
9délétions, ce qui favorise la formation de différents allèles (Levinson et Gutman 1987). Les
allèles diffèrent donc en taille, selon la variation du nombre de répétitions du microsatellite.
Grâce à leur grand polymorphisme, les microsatellites sont d’excellents marqueurs des
processus affectant les populations depuis la dernière glaciation.
1.4 FAcTEURs HISTORIQUES: GLACIATIoNs DU PLÉISTOCÈNE
Depuis l’apparition de la phylogéographie, de nombreuses études ont mis en évidence
l’importance capitale des fluctuations climatiques du Pléistocène lors du façonnement de la
diversité génétique de nombreuses espèces, notamment chez les plantes et les organismes
aquatiques (Demesure et al. 1996; Hewitt 1996; Dumolin-Lapègue et al. 1997; Bernatchez
et Wilson 1998; Colbourne et al. 1998; Gomez et al. 2000; Bntnner et al. 2001; Wares et
Cunningham 2001; Petit et al. 2002). Certaines de ces études ont aussi permis de démontrer
l’existence de refuges glaciaires et de voies de dispersion auparavant insoupçonnés par la
biogéographie traditionnelle (Bernatchez et Dodson 1991). Il importe donc de prendre en
considération l’impact de ces importantes fluctuations climatiques lors de l’étude de la mise
en place de la diversité génétique des populations.
Les derniers millions d’années ont vu plusieurs ères glaciaires se succéder et modeler la
surface de la telTe (PieÏou 1991). Depuis le début du Pléistocène, il y a 2,5 millions
d’années, les températures chutent et les glaciers envahissent les continents de l’hémisphère
nord environ tous les 100 000 ans (Pie]ou 1991). Lors de ces périodes, le territoire se
retrouve enfoui sous d’épaisses couches de glace, forçant ainsi les espèces animales et
végétales à chercher refuge dans les espaces libres de glaciers. Ces périodes sont ensuite
suivies de courtes périodes interglaciaires, où le retrait des glaciers permet la colonisation
des nouveaux habitats disponibles par différentes espèces (Pielou 1991).
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La dernière glaciation ayant affecté le nord-est de l’Amérique du Nord est la glaciation
Wisconsinienne, qui s’est étendue de -23 000 ans à environ -8 000 ans (Flint 1957).
Comparativement aux autres régions de l’hémisphère nord, l’Amérique du Nord a été
particulièrement touché par cette glaciation (Fulton et Prest 1987). Au maximum de la
glaciation, la calotte glaciaire Laurentienne cotivrait la majeure partie de l’Amérique du
Nord, s’étendant à l’ouest jusqu’aux montagnes Rocheuses, à l’est jusqu’à l’océan
Atlantique et au sud jusqu’au 36° parallèle nord (Fulton et Prest 1987; Wilson et al. 2000).
La présence de ce glacier a eu de profonds effets sur le continent nord-américain. Les
conditions climatiques ont été altérées, la topographie du territoire a subi d’importants
changements et les habitats occupés par les espèces animales et végétales ont été
considérablement bouleversés (Briggs 1986; Fulton et Prest 1987; Pielou 1991; Wilson et
al. 2000).
L’avancée de la calotte glaciaire a aussi forcé les espèces animales et végétales habitant le
continent à se déplacer en marge du telTitoire couvert de glace. De plus, cette période a été
le témoin de nombreuses extinctions parmi ces espèces. Par exemple, en Amérique du
Nord, de 35 à 40 espèces de gros mammifères comme le mammouth, le tigre à dents de
sabre et le castor géant, se sont éteintes vers la fin de la période glaciaire (Pielou 1991;
Bennett 1997). Des extinctions massives ont aussi été observées sur d’autres continents,
notamment en Europe et en Amérique du Sud (Pielou 1991; Bennett 1997).
Les conditions inhérentes à la présence du glacier sur le continent ont aussi occasionné une
réduction des effectifs de nombreuses espèces (Bailey et Smith 1981; Pielou 1991). En
effet, la diminution du nombre d’habitats disponibles et les conditions de vie changeantes
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ont causé la mort de plusieurs individus appartenant à différentes espèces animales et
végétales, réduisant ainsi de façon considérable la taille des populations. Ces goulots
d’étranglement ont ainsi causé une perte de diversité génétique pour plusieurs espèces
(Bernatchez et Dodson 1991; Demesure et al. 1996; Grivet et Petit 2003; Miller et Senanan
2003).
Au maximum de la dernière glaciation, on retrouvait les espèces distribuées dans différents
refuges glaciaires situés aux abords du glacier. Ainsi, en Amérique du Nord, les espèces
animales et végétales étaient retrouvées principalement dans trois refuges: le refuge
Béringien, le refuge du Mississippi et le refuge Atlantique (Pielou 1991). Le refuge
Béringien était situé au nord-ouest du continent, le refuge du Mississipi était situé au sud de
la calotte glaciaire et à l’ouest des Appalaches alors que le refuge Atlantique était situé au
sud du glacier, mais à l’est des Appalaches (Crossman et McAllister 1986). En plus de ces
principaux refuges, les espèces animales et végétales étaient aussi retrouvées dans quelques
refuges de moindre taille : le refuge Nahanni, le refuge du Missouri et Je refuge Acadien
(Crossman et McAllister 1986; Bernatchez et Dodson 1991; Pielou 1991). Les populations
d’une même espèce ont ainsi pu se retrouver isolées dans différents refuges, sans possibilité
d’échanger des migrants (Pielou 1991). Cet isolement a eu des répercussions importantes
sur la diversité génétique des espèces. En effet, les populations isolées dans différents
refuges glaciaires ont évolué de façon indépendante et leur bagage génétique a divergé
pendant les milliers d’années de séparation, menant à la différenciation de ces populations
(Avise 1992; Bernatchez et Dodson 1991; Taberlet et Bouvet 1994; Wilson et al. 1996;
Angers et Bernatchez 1998; Arbogast 1999; franck et al. 2001).
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L’isolement des espèces (et des populations) dans les différents refuges s’est prolongé
jusqu’au début de la période de déglaciation, qui a commencé vers — 15 000 ans et s’est
terminée vers
— 8 000 ans avec la disparition complète de la calotte Laurentienne (Flint
1957). Durant cette époque, les énormes quantités d’eau libérées par la fonte de la calotte
glaciaire formèrent de gigantesques lacs pro-glaciaires situés en marge du glacier. Ces lacs
jouèrent un rôle important lors de la recolonisation du territoire car ils constituèrent de
véritables voies de dispersion pour les espèces aquatiques (Bailey et Smith 1981). Par
exemple, chez les poissons, ces lacs ont permis à des populations auparavant isolées dans
différents refuges d’entrer à nouveau en contact (Bil]ington et Hebert 1988; Bernatchez et
Dodson 1991; Danzmann et al. 1998; Wilson et Hebert 1998; Lu et al. 2001; Turgeon et
Bernatchez 2001).
La dispersion post-glaciaire a aussi été conditionnée par les capacités physiologiques des
espèces. Par exemple, chez les poissons, il est présumé que la dispersion des espèces est
étroitement reliée à des caractéristiques physiologiques telles que la tolérance à la
température de l’eau, la tolérance à la salinité ainsi que les capacités natatoires (BaiÏey et
Smith 1981; McAllister et al. 1986, Lacasse et Magnan 1993). Par exemple, la distribution
actuelle de différentes espèces de poissons d’eau douce dans des lacs de haute altitude du
Bouclier Laurentien est directement reliée à leurs capacités physiologiques (Lacasse et
Magnan 1993). En effet, suite au retrait des glaciers, seuls les salmonidés auraient eu les
capacités physiologiques nécessaires pour coloniser ces lacs. Il est présumé que les autres
espèces de poissons n’auraient eu la possibilité de se disperser dans le telTitoire que
beaticoup plus tard, après le retrait de la mer de Champlain, rendant ainsi ces lacs non
disponibles à la colonisation par des espèces comme le mulet perlé (Seinotitus lnctrgaritct) et
le meunier noir (Catostomus commersoni). Ces espèces n’ont colonisé ces lacs que
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récemment, suite à leur introduction par des pêcheurs, expliquant ainsi leur présence
aléatoire dans ces lacs (Lacasse et Magnan 1993).
Les glaciations du Pléistocène ont eu une influence considérable sur l’histoire évolutive
d’une grande partie des espèces animales et végétales actuelles. En effet, la distribution
actuelle de ces espèces résulte de l’influence conjointe de leurs origines glaciaires et de
leurs patrons de dispersion qui, associés à leurs capacités physiologiques, ont déterminé le
moment de la migration. De plus, la colonisation du territoire par des populations de
différents refuges glaciaires est en partie responsable de la mosaïque de diversité génétique
observée actuellement. On peut donc dire que la distribution et la structure génétique
actuelle des espèces sont un reflet des processus historiques ayant affecté ces espèces.
1.5 FAcTEuRs CONTEMPORAINS
Les glaciations dct Pléistocène ont sans contredit eu un rôle majeur à jouer lors du
façonnement de la diversité génétique d’un grand nombre d’espèces. Cependant, l’action
combinée de plusieurs facteurs contemporains, tels que les mutations, la dérive génique, la
taille efficace des populations et les fluctuations démographiques, la migration et la
sélection, a pu avoir aussi une importance capitale lors de ce processus (Storz et aï. 2002;
Angers et al. 2003; Glinka et al. 2003; Vucetich et Waite 2003; Akey et al. 2004).
Les mutations consistent en des modifications du matériel génétique par le biais de
substitutions, d’insertions, de délétions et de réarrangements de segments chromosomiques
(Hartl et Clark 1997). Les mutations ont comme conséquence l’introduction de nouveaux
aflèles dans les populations. L’effet des mutations est donc d’apporter un changement dans
les fréquences alléliques des populations conduisant à une augmentation de la divergence
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génétique entre les populations (Di Rienzo et al. 1994; Estoup et al. 1995; Estoup et al.
1998; Angers et al. 2000). De plus, les mutations s’accumulant dans les populations, leurs
effets deviennent plus considérables avec le temps (Haldane 1937; Muller 1950; Chao
1990). Par conséquent, les mutations sont une force évolutive favorisant la diversification
des populations.
La dérive génique est la variation stochastique des fréquences alléliques à l’intérieur des
populations causée par la reproduction d’un nombre limité d’individus. L’effet à long tenue
de la dérive génique est de conduire à une perte de diversité génétique à l’intérieur des
populations (Buri 1956). L’ampleur de ce phénomène est d’autant plus importante pour les
populations de petites tailles (Dobzhansky et Pavlovsky 1957). La dérive génique, en
modifiant les fréquences alléliques de façon aléatoire et indépendante pour chacun des loci,
conduit à la différenciation progressive entre les populations. La dérive génique est donc un
processus entraînant une diminution de la diversité génétique à l’intérieur des populations,
mais une augmentation de la divergence génétique entre les populations. Cependant, la
perte de variabilité génétique causée par l’effet de la dérive génique à l’intérieur des
populations peut être limitée par l’introduction de nouveaux allèles grâce à l’effet des
mutations. Cet état d’équilibre entre ces deux forces antagonistes, qui limite la perte de
variabilité génétique à I’ intérieur des populations, est nommé équilibre mutation dérive
(Kimura 1968).
Dans une population, tous les individus ne participent pas au processus de reproduction de
façon équivalente. Certains individus ont un très grand succès reproducteur alors que
d’autres ne participent pas au processus de reproduction. La taille efficace d’une population
peut donc être définie comme étant le nombre d’individus participant réellement à la
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reproduction. D’un point de vue théorique, la taille efficace désigne la taille d’une
population idéale ayant un niveau de dérive génique similaire à celui observé dans la
population sous étude (Wright 1931, 1938; Kimura et Crow 1963 ; Crow et Denniston
1988; Caballero 1994). De nombreux facteurs vont modifier la différence entre la taille
efficace et la taille réelle d’une population le ratio mâles / femelles, la variance du succès
reproducteur, la taille des générations précédentes ainsi que le patron de dispersion des
individus (Wright 1969; Borlase et al. 1993; Briton et al. 1994; Woodworth et al. 1994;
Hartl et Clark 1997). Tous ces facteurs vont faire en sorte que ]a taille efficace d’une
population peut être beaucoup plus petite que la taille réelle de la population (Frankharn
1995). La taille efficace est donc un paramètre très important à prendre en considération
lors de l’étude de la structure génétique des populations car, selon ses caractéristiques
biologiques et écologiques, une population de grande taille peut se comporter comme une
population de petite taille au niveau génétique.
En situation naturelle, il arrive fréquemment que les populations subissent des fluctuations
démographiques au fil des années. Parmi les évènements démographiques ayant une
influence importante sur la différenciation entre les populations, on retrouve les gotilots
d’étranglement (bottlenecks) et les effets fondateurs. Un goulot d’étranglement a lieu
lorsque l’effectif d’une population est réduit de façon dramatique (Hartl et Clark 1997).
Pour sa part, un effet fondateur peut être défini comme la formation d’une nouvelle
population par un petit nombre d’individus fondateurs. Ce petit nombre de colons va
apporter avec lui seulement une faible fraction de la variabilité génétique totale présente
dans la population d’origine (Mayr 1963). Les goulots d’étranglement et les effets
fondateurs vont avoir des conséquences similaires au niveau génétique. Ces conséquences
consisteront en une diminution de la variabilité génétique et en un changement dans les
16
fréquences alléliques dans la population affectée (Baker et Moeed 1987; McCommas et
Bryant 1990; Packer et aI. 1991; frankham 1997; Cabe 1998). Les fluctuations
démographiques peuvent donc influencer profondément la structure génétique des espèces,
en accélérant la différenciation entre les populations par l’action de la dérive génique.
Les goulots d’étranglement et les effets fondateurs laissent une signature moléculaire
particulière sur la diversité des populations. En effet, ces évènements provoquent cine
réduction du nombre d’allèles et de HE (Nei 1987) des loci polymorphes dans les
populations affectées. Puisque la perte d’allèles est plus rapide que la réduction de HE, on
retrouvera dans les populations affectées un excès de HE par rapport à ce qui est attendu en
fonction de l’équilibre mutation dérive. Les populations ayant subi des fluctuations
démographiques possèderont donc un nombre significatif de loci démontrant un excès de
H par rapport au nombre d’allèles observés (Cornuet et Luikart 1996). Les goulots
d’étranglement et les effets fondateurs laissent aussi une signature particulière sur la
diversité des loci microsatellites. En effet, dans les populations affectées, on observe une
réduction du nombre d’allèles possédant une basse fréquence dû à l’action de la dérive
génique. L’étendue totale des allèles, pour sa part, n’est pas nécessairement réduite. Par
conséquent, le ratio du nombre d’allèles sur l’étendue des allèles est plus petit dans les
populations ayant subi des fluctuations démographiques que dans les populations à
l’équilibre mutation dérive (Garza et Williamson 2001). Ces différentes signatures
moléculaires peuvent donc être utilisées de façon à détecter si les goulots d’étranglement et
les effets fondateurs ont eu un rôle à jouer lors du façonnement de la structure génétique
des populations (Piry et al. 1999; Garza et Williarnson 2001).
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La migration peut elle aussi avoir une grande influence sur l’ampleur de la différenciation
entre les populations (Cabe et Alstad 1994). La migration consiste en un échange
d’individus (de matériel génétique) d’une population vers une autre population (Harti et
Clark 1997). D’un point de vue génétique, pour que la migration soit efficace, il doit y
avoir reproduction du migrant dans sa nouvelle population. Le matériel génétique du
migrant se retrouve ainsi intégré dans la population d’accueil (Harti et Clark 1997). La
migration amène un changement dans les fréquences alléliques de la nouvelle population
(Hansen et al. 1995; King et Lawson 1995; Castric et Bernatchez 2003). L’effet de la
migration est d’homogénéiser les fréquences alléliques, donc de réduire la divergence
génétique, entre les populations (Wright 1940). Ainsi, en fonction de son intensité, la
migration va plus ou moins contrecarrer l’effet de la dérive génique et des mutations.
Finalement, la sélection naturelle est elle aussi un facteur jouant un rôle de premier plan
lors de la différenciation des populations. La sélection est une force évolutive agissant de
telle sorte que les différents génotypes présents dans une population ne participent pas de
façon égale à la constitution génotypique de la génération stiivante (Hartl et Clark 1997).
Les individus possédant un génotype leur conférant un avantage sélectif (par rapport aux
autres génotypes) laisseront un plus grand nombre de descendants à la génération suivante.
Il y aura donc une augmentation de la fréquence des génotypes conférant un avantage
sélectif et, par conséquent, un changement des fréquences alléliques dans la population au
niveau dccc gène (Allison 1954a,b; Koehn et aI. 1980; Cavener et Clegg 1981; McKechnie
et Geer 1993; Harding et al. 2000). Contrairement à la dérive génique, le changement des
fréquences alléliques par la sélection ne s’effectue pas de façon stochastique. De plus, la
sélection ne modifie pas les fréquences alléliques de tous les loci. Elle n’affecte que les
gènes ou les loci fortement liés à ces gènes (Marshall et Allard 1970; Martinez et Levinton
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1996). La sélection, lorsqu’elle est directionnelle ou diversificatrice, constitue donc une
force évolutive susceptible de modifier la constitution génétique des populations.
Les mutations, la migration et la sélection, ainsi que la dérive génique associée à la taille
efficace des populations et aux fluctuations démographiques, sont des forces évolutives
jouant un rôle primordial lors de la mise en place de la diversité génétique des populations.
Certains de ces facteurs, tels que les mutations, la dérive génique et la sélection, favorisent
la différenciation entre les populations alors qtie la migration favorise plutôt leur
homogénéisation. De plus, tous ces facteurs agissent de manière différente dans différentes
espèces et populations. Associés à l’action des évènements historiques, ils contribuent donc
tous au façonnement de la diversité génétique des populations. La distribution et la
structure génétique actuelle des espèces sont donc à la fois un reflet des processus
historiques et contemporains affectant ces espèces.
1 .6 OBJECTIfS DE L’ÉTUDE
Les facteurs historiques (colonisation post-glaciaire, refuges glaciaires, etc.) ont laissé leur
trace et les facteurs contemporains (dérive génique, migration, mutations et sélection) se
trouvent toujours à l’oeuvre aujourd’hui dans les populations. Par leurs actions, ils ont
contribué et contribuent encore à façonner la structure génétique des populations en
agissant de manière différente et aussi différemment chez différentes espèces et
populations. Par conséquent, l’obtention d’une structure génétique similaire potir des
populations provenant de différentes espèces est improbable.
Cependant, de très fortes pressions environnementales peuvent avoir modulé le
façomiement de cette structure, résultant ainsi en l’obtention d’une structure génétique
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congruente pour différentes espèces. Par exemple, plusieurs espèces de vertébrés du
Canada et des Etats-Unis présentent des discontinuités génétiques au niveau de leurs aires
de répartition. En effet, on retrouve chez l’écureuil volant (GÏctticomys sabrinus - Arbogast
1999), l’ours noir (Urstis americanus - Cronin et al. 1991; Byun et al. 1997; Wooding et
Ward 1997), la grenouille léopard (Rctna pretiosa — Green et al. 1996), la salamandre
géante (Dicamptodon — Good 1989) et le bruant fauve (PassereÏla iÏiacct — Zink 1996) une
dichotomie génétique marquée entre les groupes situés à l’ouest et à l’est de l’aire de
distribution. L’avancée de linlandsis de la Cordillère lors de la dernière glaciation est
probablement responsable du façonnement de cette dichotomie génétique retrouvée chez
toutes ces espèces. En effet, la présence de ce glacier aurait empêché les échanges géniques
entre les groupes situés à l’ouest et à l’est du glacier, conduisant ainsi à l’isolement et à la
différenciation de ces groupes. Ainsi, cet événement aurait modulé de façon importante te
façonnement de la structure génétique de ces espèces, résultant en l’obtention d’une
structure génétique similaire pour un groupe très diversifié d’espèces (Arbogast 1999).
L’objectif de cette étude consiste à déterminer le rôle joué par les facteurs historiques et
contemporains lors du façonnement de la structure génétique de différentes espèces de
poissons. Pour ce faire, la diversité génétique de trois espèces de poissons retrouvées en
sympatrie dans des lacs du Bouclier Laurentien mais possédant des caractéristiques
physiologiques et écologiques différentes sera comparée à l’aide de marqueurs moléculaires
situés sur l’ADN mitochondrial et nucléaire. Ainsi, la comparaison de ces marqueurs
devrait permettre de déterminer comment la diversité génétique est affectée par les
différents facteurs historiques et contemporains. La comparaison de différentes espèces de
poissons devrait penriettre de détenniner si la diversité génétique de ces espèces a
principalement été façonnée par les caractéristiques propres à chaque espèce ou si de fortes
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pressions environnementales ont eu un rôle important à jouer lors du façonnement de cette
diversité.
L’utilisation des marqueurs mitochondriaux et nucléaires permettra d’avoir une vue
d’ensemble des différentes échelles temporelles à l’étude. Par conséquent, il sera possible
de déterminer comment la diversité génétique est affectée par les différents processus
évolutifs. L’analyse du polymorphisme des marqueurs sittiés sur l’ADN mitochondrial
permettra de mettre en lumiéi-e le rôle joué par les processus historiques lors du
façonnement de la diversité génétique des populations. Il sera donc possible de déterminer
de quels refuges glaciaires proviennent les populations à l’étude ainsi que l’influence de la
dispersion historique sur la structure génétique actuelle des populations. D’un autre côté,
l’analyse du polymorphisme des marqueurs situés sur l’ADN nucléaire permettra de
déterminer l’influence des processus contemporains lors du façonnement de la structure
génétique de ces populations. II sera donc possible de déterminer l’importance relative de la
dérive génique, des mutations, de la migration et de la sélection sur la structure de la
diversité génétique des populations. De plus, l’utilisation de marqueurs situés sur l’ADN
nucléaire permettra de déterminer si les populations à l’étude ont déjà subi des fluctuations
démographiques, qu’elles soient récentes ou plus anciennes. Les marqueurs situés sur
l’ADN mitochondrial et nucléaire vont donc réagir de façon différente aux divers processus
évolutifs et fourniront un portrait complémentaire des évènements passés et actuels (Hey
1997; Jorde et al. 1998).
L’approche de phylogéographie comparée utilisée dans cette étude devrait permettre de
faire la distinction entre les caractéristiques propres à chaque espèce et les patrons
communs à toutes les espèces ayant influencé le façonnement de la diversité génétique de
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ces poissons. Les trois espèces de poissons à l’étude sont le brochet (Esox lucius), le
corégone (Coregonzts ctttpeaforntis) et la perchaude (Perca flavescens). Ces poissons ont
été choisis car, malgré le fait qu’ils possèdent une distribution géographique similaire, ils
possèdent des caractéristiques physiologiques et écologiques différentes. Par exemple, le
corégone possède de meilleures capacités natatoires et une meilleLtre tolérance aux basses
températures et à la salinité de l’eau que la perchaude et le brochet (Scott et Crossman
1974; Bailey et Smith 1981; Crossrnan et McAllister 1986). Ainsi, ces caractéristiques
poulTaient lui avoir permis de coloniser le territoire avant les autres espèces. D’un autre
côté, le brochet possède de plus petites tailles de populations que la perchaude. Cette
caractéristique pourrait avoir joué un rôle important sur l’ampleur de la différenciation
génétique retrouvée entre les populations de ces espèces. La comparaison de ces trois
espèces devrait donc permettre de découvrir comment la diversité génétique est affectée par
les caractéristiques de ces espèces et ainsi déterminer les facteurs responsables de la
distribution géographique de la diversité génétique de ces poissons.
Le grand brochet (Esox lucius) est un poisson de la famille des Ésocidés qui possède une
distribution circumpolaire dans l’hémisphère nord (Scott et Crossman 1974). La
distribution de ce poisson au Québec couvre tout le territoire, à l’exception des maritimes
(Scott et Crossrnan 1974). Le grand brochet habite les lacs et les rivières à l’eau claire,
chaude et peu profonde (Scott et Crossman 1974). Ce prédateur est sédentaire et tolère très
peu les changements de température et de salinité dans son habitat (Scott et Crossman
1974). La durée de vie du grand brochet varie en fonction de la latitude et se situe
généralement entre 1 0 à 26 ans pour les populations du Canada. Tout comme la durée de
vie, l’âge à maturité de ce poisson est corrélé avec la latitude. Ainsi, les grands brochets du
Canada atteignent leur maturité sexuelle entre 2 et 6 ans (Scott et Crossrnan 1974). De
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façon générale, les grands brochets ont de très petites tailles de populations (Healy et
Mulcahy 1980; Miller et Kapuscinski 1997). Par exemple, une moyenne de 16,1 brochets /
ha a été observée dans plusieurs lacs du Wisconsin (Margenau et al. 1998). D’après
plusieurs études, cette caractéristique expliquerait le peu de variation génétique observée
chez les populations de brochets en Amérique du Nord (Seeb, Seeb, Oates et Utter 1987;
Miller et Kapuscinski 1996,1997; Miller et Senanan 2003).
Le grand corégone (Coregonus ctupeajbrinis) est un salmonidé ayant une distribution
circumpolaire dans tout l’hémisphère nord (Scott et Crossman 1974). Au Québec, on le
retrouve dans la plupart des grands lacs et des rivières ainsi qtie dans les eaux côtières
saumâtres des Baies James, d’Hudson et d’Ungava (Bernatchez et Dodson 1991). Le grand
corégone est une espèce d’eau froide qui se nomTit préférentiellement d’invertébrés
benthiques et de petits poissons (Scott et Crossrnan 1974). Dans certains lacs du Québec
cohabitent deux formes distinctes de corégones, soit les formes naines et normales qui se
distinguent par des tatix de croissance différents, différentes tailles à maturité ainsi que
différents modes de nutrition (Bernatchez et al. 1999). De façon générale, les grands
corégones atteignent leur maturité sexuelle entre 3 et 6 ans (Bence et Ebener 2002) et
vivent environ 13-14 ans (Scott et Crossman 1974). Au cours des dernières aimées,
l’analyse de la diversité génétique des populations de corégones a révélé des niveaux élevés
de variabilité génétique dans les populations d’Amérique du Nord (Bernatchez et Dodson
1991 ; Bernatchez et aI. 1999). De plus, ces études ont révélé un important polymorphisme
au niveau de l’ADN mitochondrial dans ces populations, révélant ainsi que ces poissons
auraient survécu dans plusieurs refuges glaciaires lors de la dernière glaciation (Bernatchez
et Dodson 1991; Bernatchez et al. 1999).
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La perchaude (Perca flavescens) est un poisson de la famille des Percidés ayant une
distribution presque circumpolaire dans l’hémisphère nord (Scott et Crossrnan 1974). Au
Québec, son territoire s’étend de la Gaspésie jusqu’à la frontière avec l’Ontario et la limite
nord de son aire de distribution se situe en Abitibi (Scott et Crosmann 1974). Les
perchaudes sont des poissons prolifiques ayant de grandes tailles de populations. Par
exemple, une densité moyenne de 156 perchaudes / ha a été observée dans un lac du
Michigan (Hodgson et al. 1998). Ces poissons atteignent leur maturité sexuelle vers l’âge
de 3-4 ans et peuvent vivre jusqu’à 10 ans (Scott et Crossman 1974). On les retrouve dans
une grande variété d’habitats, aussi bien dans les grands lacs que dans les rivières et les
étangs et ce, à différentes températures (Scott et Crosmann 1 974). Les perchaudes vivent
principalement en eau douce mais font occasionnellement des intrusions en eaux saumâtres
(Scott et Crossman 1974). Ils se nocirrissent de gros invertébrés, d’insectes immatures et
d’autres espèces de poissons (Scott et Crossman 1974). Plusieurs études, effectuées
principalement avec des allozyrnes, révèlent une faible variabilité génétique chez les
populations de perchaudes en Arnérique du Nord (Yodd et Hatcher 1993; Strittholt et al.
1988).
Cette étude a révélé que les brochets, les corégones et les perchaudes possèdent des
différences majeures dans leur histoire évolutive au niveau de la structure génétique et de la
taille efficace des populations. En effet, les résultats indiquent une plus grande diversité
génétique dans les populations de brochets par rapport aux populations de corégones et de
perchaudes. De plus, les populations de brochets ne semblent pas avoir subi de fluctuations
démographiques notables au cours des dernières années (< 10 000 ans). Ce résultat suggère
que la faible différenciation observée entre les populations de brochets résulterait de
grandes tailles efficaces chez ce poisson. Pour leur part, les populations de corégones et de
24
perchaudes présentent une plus grande différenciation génétique que les populations de
brochets. Ceci pourrait être la conséquence d’effets fondateurs plus sévères pour les
populations de ces espèces. Malgré ces différences dans leur histoire évolutive, ces trois
espèces présentent une organisation commune de letir structure génétique. Ceci suggère que
la colonisation post-glaciaire s’est effectuée de manière semblable pour ces trois espèces de
poissons, montrant ainsi que les conditions environnementales prévalant suite à la dernière
glaciation ont modulé de façon importante la structure génétique de ces trois espèces.
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The last two decades have seen the increasing conti-ibution of phylogeography in
understanding the principles and processes goveming the distribution of species and
component populations (Avise 2000). This study field, assisted by powerful molecular
markers and theoretical models, has penriitted to gather improved description of
geographical distributions and phylogenetic relationships among evolutionary li neages
(3eniingharn and Moritz 1998). One clear achievernent of many phylogeographic studies
was to shed light on Pleistocene climatic fluctuations as a key factor in shaping present-day
genetic structure of many species (Hewitt 1996). In particular, nurnerous studies have
dernonstrated the influence of Pleistocene glaciations in shaping the genetic structure of
aquatic organisrns, notably in freshwater fish species (Bernatchez and Wilson 1998 and
references therein; Colbourne et al. 199$; Gomez et al. 2000; Brunner et al. 2001; Wares
and Cunningham 2001).
In the northem part of North America, the effects ofthe glaciations were particutarly severe
due to the extent of the ice sheets that lcd to the complete deterioration of viable habitats
(Pielou 1991). During these periods, populations ofspecies inhabited refuges located at the
glacier margin. Aquatic biotas were possibty geographically isolated in distinct watershed,
without (or with lirnited) possibility of exchanging migrants, leading to differentiation
among refuges (Bematchez and Dodson 1991; Angers and Bernatchez 1998; Turgeon and
Bernatchez 2001).
Continental colonisation took place only thousands of years later, during phases of
deglaciation. Dispersion was facilitated by the presence of temporary hydrologie systems,
resulting from the melting of glaciers that also permitted contact between previously
28
isolated populations (Bailey and Srnith 1981). Dispersion was also conditioned by the
physiological capacities (eg. swimming performance, temperature and salinity tolerance) of
the species (Bailey and Smith 1981; McAilister et al. 1986). Thus, the actual distribution of
freshwater flsh species resuits from the joint influence of their refuge origins and their
dispersai pattems associated to the physiological capacities that detemiine the timing of
migration and dispersion through ternporary hydrologic bridges.
The extent of differentiation arnong populations was also inftuenced by dernographic
events associated with the above factors. For example, in some cases, only a small number
of individuals of a given species colonised new habitats. These founder events profoundly
influenced the genetic structure of species, accelerating differentiation through the action of
genetic drift. Although historical factors played a major role in shaping the actuai genetic
structure ofspecies, contemporary factors, such as cuiTent population size and dernographic
fluctuations, migration and selection, may have contributed importantly to this process
(Storz et al. 2002; Angers et al. 2003; Glinka et aI. 2003; Vucetich and Waite 2003; Akey et
al. 2004). Altogether those factors acting specifically in different species and populations
make two different species exhibiting a similar distribution unlikely, uniess they have been
influenced by the action ofa strong environmental pressure (Bermingharn and Avise 1986;
Bernatchez et Wilson 1998; Arbogast 1999). The comparative phyiogeographic approach
may be useful to shed light on the influence of such environmentai pressure acting on the
distribution of species (Arbogast 1999). However, one major drawback of comparative
phylogeographic studies is that they often tise mtDNA variation as their only source of
molecular information (Bermingham and Avise 1986; Avise 1992; Hewitt 1996; Zink
1996; Bematchez and Wilson 1998), thereby infening only a part of the history ofspecies.
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The aim of this study was to investigate the effects of post-glacial environment on the
genetic structure of species. To achieve this objective, three fish species commonly found
in syrnpatry in Laurentian Shield lakes but displaying different ecological and physiological
characteristics were compared. The species studied are the northern pike (Esox Ïttcius,
Esocidae), the lake whitefish (Coregonus ctupeafornzis, Salrnonidae) and the yellow perch
(Perca flavescens, Percidae). This comparative phylogeographic approach is expected to
allow the distinction of species-specific characteristics (eg. physiological performance and
demographic history) from multi-species pattems associated to environrnent in the
partitioning of the genetic diversity. Genetic diversity was assessed using mitochondrial
DNA (rntDNA) and microsatellite loci. MtDNA is an excellent marker of historical events
that affected populations. However, the large effective size and the high number of
unlinked loci allow microsatellites to provide a more detailed portrait of contemporary
events affecting the differentiation and structure of populations
This study reveals that the three species display major differences in their evolutionary
histories in terni of effective size and genetic structure at the population level. However,
northern pike, lake whitefish and yellow perch presented a common signal in that the
geographical organisation of their genetic structure is longitudinally delineated. This
suggest that environmental conditions following the glacier retreat, such as the water flow
corning from the ice sheet melting, were major determinants in the migration ofthe founder
groups ofthe three species and that their colonisation follow similar processes.
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2.2 MATERJALs AND METHODS
2.2.1 Model species
Northern pike is a top predator fish distributed throughout the northem hemisphere (Scott
and Crossrnan 1974). Following the last glaciation, northern pike populations are thought to
have colonized north-eastem North Arnerica from a single glacial refuge (Mississippi).
Over the past years, the genetic structure of northern pike populations has been studied
several tirnes with markers such as allozymes (Healy and Mulcahy 1980; Seeb et al. 1987),
rntDNA (Desjardins 1996; Maes et al. 2003) and microsatellites (Miller and Kapuscinski
1996, 1997; Hansen et al. 1999; Senanan and Kapuscinski 2000). In each study, low levels
of genetic variation have been observed, a result that is thought to be the consequence of
srnall population sizes (reviewed in Miller and Senanan 2003).
Lake whitefish also exhibits a boreal circumpolar distribution (Scott and Crossrnan 1974).
Previous studies have shown that lake whitefish have colonized north-eastern North
Arnerica from several glacial refuges (Mississippi, Atlantic and Acadian) following last
glaciation (Bernatchez and Dodson 1991). Genetic variability of lake whitefish populations
have been intensely studied over the past years with rntDNA and microsatellites markers
(reviewed in Bernatchez et al. 1999). Relatively high levels of genetic variation have been
found in lake whitefish populations with both genornes.
Yellow perch is a very prolific species that can be found in lakes and rivers of North
America (Scott and Crossman 1974). Yellow perch of the noiih-eastem part of the
continent is thought to originate from two glacial refuges (Mississippi and Atlantic) (Todd
and Hatcher 1993). Previous studies of genetic variation in this species have revealed little
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mtDNA variation (Billington and Herbert 1991; Billington 1993, 1996), very low levels of
allozyrne variation (Leary and Brooke 1982; Strittholt et al. 198$; Todd and Hatcher 1993)
and higher levels ofmicrosateÏlites polyrnorphisrn (Leclerc et al. 2000). This low level of
genetic variability is thought to be the resuit of bottleneck events that occulTed during last
glaciation (Todd and Hatcher 1993).
2.2.2 Sampling
Populations of northem pike, lake whitefish and yellow perch were sampled in four major
watershed of Laurentian Shield: Saguenay River (S), Saint-Maurice River (M), Outaouais
River (O) and James Bay (J) (Figure 1; Table I). The sampling sites were Iocated between
470 51’ N and 740 77’ W in a region covering ca. 45,000 km2. This region is exclusively
continental and presents an homogenous topology, with lake altitude ranging from 406 to
451 meters. Nine to eleven populations have been sampled for each species. For each
population, 12 to 15 individuals have been analysed for a total of 402 individuals (Table I).
Table I
Drainage and sample size of each population for northem pike (Eslu), lake whitefish (Coci)
and yeflow perch (Pefi).
St-Maurice River lames Saguenay River Outaouais
Bay River Total
Ml M2 M3 M4 M5 M6 M7 JI J2 Si S2 S3 S4 S5 01 02 03
Eslu 12 - - 15 15 15 12 - 15 - 15 - - 12 15 15 - 141
Coci
-
15 - 15 15 12 12 15 - 15 - - 12 - - - 15 126
Pefi
- 15 12 12 12 12 12 12 - - - 12 12 - 12 12 - 135
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Figure I
Location of the study site in Quebec, Canada. The close-up represent the location of the
sampling sites along the four major watershed of the region surveyed: Saguenay River (Si
to S5), Saint-Maurice River (Ml to M7), Outaouais River (01 to 03) and James Bay (JI
and J2). Arrows indicated the direction ofwater flow.
North America Quebec, Canada
I
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2.2.3 Mitochondrial DNA analysis
Total DNA was extracted from a piece of lyophilised muscles by proteinase K digestion
followed by phenol-chlorofonri purification and ethanol precipitation (Sanbrook et al.
1989). Mitochondrial DNA variation was detected using single-strand conformation
polyrnorphisrn (SSCP) (Orita et al. 1989; Sheffield et al. 1993) on a segment of the control
region (D-loop). The D-loop segment was PCR amplified using the primers Tpro-2 (Gilbeil
et al. 198$) and CRi-R (AANNGTTGGTNGKYTCTTACT) designed from a consensus
sequence of several species. Amplification reactions were canied out in 12.5 111 volumes
including 1.25 tl of iOX reaction buffer, 0.2 mM of each dNTP, 0.3 iM of each of the
prirners, 0.5 U of Taq DNA polyrnerase and approximately 100 ng of template DNA.
Conditions were as follow: 1 cycle of 30 sec at 92°C, 45 cycles of 15 sec at 92°C, 30 sec at
45°C (annealing temperature), 1 min at 68°C and 1 cycle of 10 min at 68°C. Amplification
products were electrophoresed on a nondenaturing polyacrylamide gel according to Angers
and Bematchez (1998). AmpÏified segments were visualised using silver nitrate staining
(Bassam et al. 1991). Each of the different observed conformers, as well as similar
conformers from distinct populations were cycle-sequenced and analysed using a CEQ2000
genetic analyser (Beckman Coulter).
2.2.4 Microsatellite analysis
Nuclear DNA variation was characterised with microsatellite loci specific for each species.
Markers were selected from previous studies for their high variability. Microsatellite loci
used for northem pike were Elu 19, Elu 76 and Elu 276 (Miller and Kapuscinski 1996,
1997), Elu 1, Elu 2 and Elu 10 (Hansen et al. 1999), Elu B-24
(ATTCACTTGTTGTGTCTGC, CCCTATAGCCTTCAGAGC) and Elu B-25
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(TGTCTTCAACTCTAGTAG, CTGGGTAATGGAGAGAAAG) (GenBank Accession
Numbers Af520594-5). Loci used for lake whitefish were Bwfl and Bwf2 (Patton et al.
1997), Coc122 and Coc123 (Rogers et aI. 2004) and SFO-23 (Angers et al. 1995). For
yellow perch, Nia Li, Pila L2, Pila L3, Pila L4, Pila L7 et Pfla L9 (Leclerc et al. 2000)
loci were used. A different forward primer for Pila L7 (GGATTCAGTCAAAAGAACC)
and reverse primer for Pfla L9 (ACTGAGATACTGCTCACG) were designed. Ail primer
sequences are given from 5’ to 3’. Amplifications reactions and programs were similar to
rntDNA except that the annealing temperature was 52°C. Electrophoresis was perforrned on
a denaturing 6% polyacrylamide (19:1 acrylamide:bis-acrylarnide) gel. Silver nitrate
staining was used to visualise microsatellite polyrnorphism.
2.2.5 Statistical analyses
2.2.5.1 DNA cÏiversitv
Mitochondrial DNA polyrnorphisrn was quantified as the number of haplotypes (n),
haplotypic diversity (h, Nei and Tajima 1981) and nucÏeotide diversity (n, Nei 1987). A
rnininnirn spanning network based on sequence variation of mtDNA haplotypes vas
constructed using Arlequin version 2.0 (Schneider and al. 2000). Microsatellite genetic
diversity was quantified as the number of alleles per locus (A), observed heterozygosity
(H0) and gene diversity (HE, Nei 1987) using the GENEPOP computer package version 3.3.
(Rayrnond and Rousset 1995). GENEPOP was also used to test departures from Hardy
Weinberg equilibrium at each loci using the Markov chain method (Guo and Thompson
1992). Critical significance levels for multiple statistical tests were computed using
sequential Bonfenoni adjustrnents (Rice 1 989). Finally, hornogeneity tests of allele
frequency distribution at each locus were performed using the Markov chain method
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irnplemented in GENEPOP, in order to test the nul! hypothesis of no genetic differentiation
between populations.
2.2.5.2 Partition ofthe genetic cliversity
The partition of genetic diversity was quantified by computing global FST (Weir and
Cockerham 1984) and TST (Excoffier et al. 1992) estirnates for rntDNA using Arlequin
version 2.0. For microsatellites, the extent of genetic differentiation over ail ioci and
between populations was quantified by computing global and pairwise fsT estirnates using
GENEPOP 3.3. Genetic differentiation was also quantified by computing global and
pairwise PST (Rousset 1996) estirnates also using GENEPOP 3.3, to take into account the
mutational differences among alleles. In order to detennine if mutations contributed
significantly to genetic differentiation, global FST and PST values were tested using the allele
size randornizations procedure (Hardy et al. 2003) implernented in SPAGeDI 1.1 (Hardy et
Vekernans 2002).
2.2.5.3 Demographicparameters
In order to detect if the populations experienced a reduction in population size, two
different methods were used with nuclear rnarkers. First, populations that exhibited a
significant number of loci with heterozygosity excess given the number of observed alleles,
as expected following a recent (< 10 000 years) bottleneck (Cornuet and Luikart 1996),
were surveyed using the program BOTTLENECK version 1.2.02 (Piry et al. 1999). Data
were analysed using both the infinite allele model (IAM) and the stepwise mutation model
(SMM), even if the number of loci used in this study is lower than that recomrnended by
Cornuet and Luikart (1996). Second, as bottÏenecks may also lead to the extinction of
alleles with low frequencies, the ratio of the number of alleles to the range in allele size,
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“M” (Garza and Williarnson 2001), was calculated for each population. It has been
demonstrated that M values below 0.68 are strong indications of reduction in population
size (Garza and Williamson 2001).
2.2.5.4 Isolation by distance (IBD,)
Four different models were used to calculate geographic distances: a) current waterway
distances, b) straight une distances, e) east-west distances and d) north-south distances.
Genetic differentiation, estimated with fsT/(i-FsT) (Rousset 1997), was cornpared to log
transfomed geographic distances with partial Mantel tests, using the R package version 4.0
(Casgrain et Legendre 2001). The significance of Mantel’s colTelation coefficient was
tested using a permutation method, irnplemented in the R package version 4.0 (999
pennutations).
2.2.5.5 Genetic structure
For microsatellites, hierarchical analysis of variance was used to detennine whether there
was a significant structure arnong populations, using AMOVA (Excoffier et al. 1992)
implemented in Arlequin version 2.0. First, populations were grouped according to their
drainage. Second, groups were formed with populations presenting a maximum of genetic
differentiation and a minimum of geographic distance, as identified with the software
Barriers (Manni et al. 2004). In this software, the Monmonier’s (1973) maximum
difference algorithrn is used on a Delaunay triangulation in order to identify the zones of
abrupt change in the genetic landscape (Mamri et al. 2004). This allows the genetic barriers
existing between populations to be identified. The robustness of the genetic balTiers was
assessed by bootstrap as implemented in the Barriers software (Manni et al. 2004).
Geographic locations were expressed in latitude and longittide coordinates and genetic
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distances were estimated using the chord distance (Dc) of Cavali-Sforza and Edwards
(1967). Groups were forrned with populations separated by balTiers possessing bootstrap
values larger than 75%.
2.2.5.6 Genetic chfferen tiation
In order to assess the divergence among populations and groups found in the previous
section, both (Cavali-Sforza and Edwards 1967) and (i)2 (Goldstein et aI. 1995)
genetic distances were calculated using the Populations software version 1 .2.28 (Langella
1999).
2.3 RESULTS
2.3.1 Mitochondrial DNA diversity
No mitochondrial DNA variation was detected in the survey of a 293 bp control region
segment of northern pike. for lake whitefish, the screening of a 33$ bp segment revealed
three closely related haplotypes differing from each other by 1 to 2 mutations (figure 2A).
Two of these variants (A and B) represented 95% of the individuals analysed. The intra
population diversity was quite low: the number of haplotypes per population was 1.6 on
average and the mean haplotype diversity was 0.212$ (Appendix I). Since several
populations were flxed or nearly so for different haplotypes, the overail level of genetic
















Haplotypes network for mtDNA polymorphisrns observed in A) lake whitefisb (GenBank
Accession Number AY854245 AY8 54247) and B) yellow perch (GenBank Accession
Number AY$54242 — AY854244). Shaded circles represent haplotypes observed in this
study but not observed previously, while surfaces correspond to their relative frequencies.
Squares refer to haplotypes obseiwed in previous studies (Lu et al. 2001 for lake whitefish











SSCP analysis ofa 303 b1) segment of yellow perch revealed three variants, two ofthem (A
and B) differed by a single mutation while four to five mutations separated the haplotype C
from the others (Figure 2B). As for northem pike, no diversity was observed at the
population level as a single haplotype was found per popu]ation: haplotypes A, B and C
were flxed in eight, one and two populations respectively. As a result, the overaïl level of
genetic diversity among populations was maximal (1.000), for both fsT and ST estimates.
2.3.2 Nuclear DNA diversity
Foi- each of the species examined, the microsatellite loci were generaÏly highly
polymorphic, a resuit in sharp contrast with that obtained for mtDNA. The number of
alleles observed at Ioci ranged from 2 alleles (Pfla-Ll) to 22 atleles (Pfla-L4) and the
overali expected heterozygosity ranged from 0.162 (Bwf-2) to 0.829 (Elu-1) (Appendix 1).
Some loci did flot exhibit polyrnorphisrn (Elu 10, E1u76, E1u276, Cocl-22 and Pfla-L3) and
were not used for the rest ofthe analyses. Three departures from HWE remained significant
following sequential Bonfenoni corrections: a single case was detected in lake whitefish (a
= 0.05, k 4), the two others occuned in yellow perch (a = 0.05, k = 5), but in different
populations and at different loci (Appendix 1).
The overali fsT and PsT estimates were almost identical (0.1364 ± 0.015 and 0.1396 + 0.020
respectivety) for northern pike, indicating that the major part of the genetic diversity was
located within populations. Both values were also nearly identical (0.3688 + 0.037 and
0.3654 ± 0.029 respectively) for lake whitefish, but higher than for northem pike. The
overail F estimate of yellow perch (0.4012 ± 0.039) also indicated an important
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proportion of genetic diversity arnong populations. Even if the overali PST estirnate (0.5927
+ 0.064) was flot significantly different than the fs-p estimate, it was however larger,
suggesting the effect of historicai isolation among populations. As indicated by the 95 %
confidence intervals, ail the FST and Psi estimates were significant. This indicated that the
number of loci and individuals used in this study are sufficient to address questions
conceming the genetic structure of populations and species.
2.3.3 Dernographic pararneters
Bottleneck tests based on allele frequencies distribution using either of IAM and SMM
models were not significant for any of the populations of the three species analysed. This
indicated that populations ofnorthern pike, lake whitefish and yeiiow perch did not exhibit
a larger number of loci with heterozygosity excess than expected for a population at
mutation/drift equilibrium and thus did not seem to have experienced recent (< 10 000
years) bottieneck. However, given the limited number of loci used in this study and the low
number of polymorphic loci in several populations, the resuits of this test must be viewed
with caution.
On the other hand, the ratio of the number of allele over the allele size distribution (M)
provided values lower than 0.68 (Appendix I) for several populations, thus strongly
indicating past reduction in population sizes (Garza and Williamson 2001). These
populations may have experienced historical reductions in size as no recent bottlenecks
were detected (previous test). for northem pike, the calculated values of M were generally
high (M>0.7) except for three populations. At the opposite, for lake whitefish as well as
yel]ow perch, M values calculated over ail loci as well as over individual locus were
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generally low (M<0.7). Moreover, a strong and significant correlation was observed
between M values and longitude oniy for these species (p 0.016 for both lake whitefish
and yellow perch). This indicates that the westernrnost populations ofthese species (J! for
both lake whitefish and yellow perch) did flot experience any bottlenecks while the
easternrnost populations (M2, S1,S4 and M2, M3 for lake whitefish and yellow perch
respectively) experienced the strongest ones. Interestingly, this trend was not observed
when M values were related to latitude. The tests failed to detect a population that Ïikely
have experienced a recent and serious bottleneck: in yellow perch, S3 population was fixed
for three loci out of four and the variable locus exhibited a very low gene diversity (H =
0.017, Appendix I). Consequently, this population have been left ont of the rest of the
analyses.
2.3.4 IBD
Table II reports IBD results for comparisons of pairwise FST/(l -FST) values to geographic
distances. Significant and positive correlations were observed between pairwise FST/(1-fsT)
values and both straight une and east-west distances for yellow perch (after rernoving
drainage effects). The sarne conelations were still observed when populations characterised
by the highly divergent mtDNA haplotype (M2 and M3) were rernoved from the analyses.
This indicates that the more yellow perch populations are distant along a longitudinal axis,
the more genetically different they are. Other conelations did not remain significant
following a sequential Bonfenoni correction.
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2.3.5 Genetic structure
When northern pike populations were grouped by drainage, the hierarchical AMOVA
revealed that there was more variation among populations of a same group than among
groups (Table III). On the other hand, significant Fç’T vas detected when populations were
grouped according to geographical proximity, as infened with Barrier analysis. The genetic
balTiers revealed by this analysis are not related to any physical balTiers actually known.
Geographical organisation is different of the drainage in that some groups comprise
populations from different drainages. However, the more striking resuit is that the groups
displayed a clear longitudinal organisation (Figure 3).
Table II
Results of partial Mantel tests (r1 = Mantel statistic, p = probability) for relationships
between FST/(1-FsT) estimated from microsatellites and different geographic distances
(waterway, straight une, east—west and north—south) for northern pike (Eslu), lake whiteHsh
(Cocl) and yelÏow perch (Pefi). The matrice of geographic distance X1 was compared to the
matrice of genetic distance after removing the effects of the matrice of geographic distance
X2. For yellow perch, the $3 population was not included in the analyses. Results in bold
remain significant following sequential Bonferroni corrections (a 0.05, k 2).
Distances models Eslu Coci Pefi Pefi’
X / X, r, p TM p r p TM p
Waterway/ Straight line -0.11 1 0.251 0.380 0.028 -0.085 0.300 0.158 0.130
Straight une / Waterway 0.355 0.046 -0.160 0.263 0.456 0.001 0.542 0.008
East-west/Waterway 0.095 0.307 -0.242 0.119 0.452 0.015 0.642 0.010
North-south/Waterway 0.119 0.279 0.055 0.426 0.100 0.313 0.080 0.462
Yellow perch populations except M2 and M3
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Significant resuits were obtained with the AMOVA analyses when populations of lake
whitefish were grouped by drainage and according to geographical proxirnity (Table III).
Populations grouped by geographical proxirnity were consistent with the drainages excepi
that H grouped with 03 and M2 was flot associated to the other populations of Saint
Maurice river. However, this structure presented a slightly higher FCT value and also a
higher significance. Once again, these latter groups presented a longitudinal organisation,
as observed for northern pike (Figure 3).
Table III
Partition of the genetic diversity as estimated by hierarchical AMOVA analyses on
microsatellites for northern pike (Eslu), lake whitefish (Coci) and yelÏow perch (Pefi).
Groups were defined either by drainage or by geographical proxirnity. For yellow perch,
the S3 population vas not included in the analyses.
Structure Eslu
Drainage:
Arnong groups (FcT) -1.76
Arnong populations within groups (Fsc) 14.46***






Among groups (FcT) 4.38* (2) 18.35***) 21.92**4)
Among populations within groups (Fs) 97$*** 19.19*** 15.49***
Within populations (fsT) 85.83*** 62.47*** 62.59***
* p<O.O5, ** p<O.Ol, p<O.00l indicated only for the “arnong groups” values
‘Yellow perch populations except M2 and M3
2 J2, M4, M5, M6, 02/! M7, 01 // Ml // 52, S5
3J1,03//M4,M5,M6,M7//M2//SI, S4
“ji // M4, M5, 02 // M7, M6, 01/! M2, M3 // S4









Resufts of the Banier analysis indicating groups of populations used in the hierarchical
analyses of variance for A) northem pike, B) lake whitefish and C) yellow perch. Groups
are separated by dotted unes. For yellow perch, the S3 population was not included in the
analyses.
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The structure by drainage did not provide significant resuits for yellow perch. When
populations were grouped according to geographical proximity, significant Fc1 was
observed and fsT estimates revealed that an important part of the variation was found
arnong groups (Table III). When M2 and M3 populations were rernoved from the analyses,
a similar trend was obseiwed: a significant structure vas detected only when populations
were grouped according to geographical proximity (Table III). As for previous species,
populations grouped by geographical proxirnity were locaÏised into different drainages and
revealed a longitudinal organisation (Figure 3).
2.3.6 Genetic di fferenti ation
Significant heterogeneity in allele frequencies was observed betweei each pairwise
population comparison for each Ioci and each species. distances for pairwise
comparisons involving populations within groups (inferred by geographical proximity)
were generafly lower than those for populations among groups and this vas observed for ail
species (Table IV). Since these groups were defined on the basis of DCE distance, this could
appear to be a circular argumentation. However, the same resuits were observed when
using the (i)2 distance, a cornpletely distinct measure of divergence, based on the mean of
allele size rather than the sum of differences of allele frequencies. in addition, the 95%
confidence intervals calculated for DQE were not overlapping, indicating that the differences
observed were significant (Table W). The intervals calculated for (3t)2 were overlapping
for lake whitefish and yellow perch. The large variance generaily associated to this distance
(Goldstein et al. 1995) may partially explain this result. In addition, the reductions in size
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observed in both species could also have affected (L)2 distances, thereby increasing its
variance (Takezaki and Nei 1996).
Table IV
Mean Dct and (c)2 genetic distances and 95 ¾ confidence inteiwals (CI) of pairwise
comparisons involving populations within or arnong groups (as infelTed by geographical
proxirnity) for northern pike (Eslu), lake whitefish (Coci) and yellow perch (Pefi). for
yellow perch, the S3 population was flot included in the analysis. Time of divergence (T)
was estirnated using ()2 = 2pT / G (Goldstein et al. 1995) where p mutation
rate (4 X 1 0 mutations/locus/generation) and G generation time.
DÇE (1)2 T G
Mean 95% CI Mean 95% CI Years Years
Within groups 0.404 0.03 1 1.125 0.541 7031
Eslu
Arnong groups 0.492 0.017 2.381 0.438 14884
Within groups 0.398 0.046 3.112 1.900 11 683
Cocl 32
Among groups 0.489 0.028 3.754 1.216 14 077
Within groups 0.396 0.032 2.000 1.151 7500
Pefi Arnong groups 0.562 0.040 2.649 0.823 9 932 3
Arnong mtDNA lineages (A, B vs C) 0.776 0.027 133.912 13.952 502 165
Scott and Crossman 1974
7
- Bence and Ebener 2002
A striking resuit was observed when DÇE distances were cornpared among species. The
comparisons within groups were very similar for the three species and ranged from 0.396 to
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0.404 while comparisons among groups for each species ranged from 0.489 to 0.562 (Table
IV). Sirnilar resuits were obtained for (6ji)2 (Table IV). Using a mutation rate generally
accepted foi- microsatellite loci of 4 X l0 rnutations/locus/generation (Estoup et ai. 1995a;
Garcia de Leon et al. 1997; O’Conneli et al. 1997) and generation times specific to each
species (Table IV), tirne of divergence was roughly estirnated according to (3jt)2 (Goldstein
et al. 1995). for ail species, the tirne of divergence of populations within groups ranged
from 7 000 to 12 000 years white the time of divergence cf populations arnong groups
ranged from 9 000 te 15 000 years (Table IV). This indicated that both leveis cf
organisation are quite recent and are coincident with the glacier retreat. At the opposite, the
tirne cf divergence between the two highly divergent groups cf yellow perch (characterised
by divergent mtDNA lineages) was approximateÏy 500 000 years (Table IV), indicating that
their separation largely predate the last glaciation event.
2.4 DiscussioN
Combined restiits cf mtDNA and microsatellites revealed that northern pike, lake whitefish
and yellcw perch exhibit different evclutionary histories in tenns cf the engin cf focinder
groups and demographic fluctuations. Bcth historical factors aise proved te have a
significant influence on the partition cf the genetic diversity cf the three species.
2.4.1 Post-glacial origin
The unique mitochondrial haplotype found in ncrthern pike suggests that these populations
have a common engin. This haplctype was identical to the rnost common haplotype found
in a Great Lakes population (Macs et al. 2003). The consistence cf these results therefore
indicated that populations cf ncrthem pike surveyed in this study shared the same refuge
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during the last glaciation, as proposed by Desjardins (1996). The tirne of divergence, as
inferred from (i)2 distances, supported this hypothesis and suggested that the structure
found among northern pike populations of Laurentian Shield is recent and was shaped
following last glaciation.
The closely related mitochondrial haplotypes found in lake whitefish populations and the
recent isolation among populations revealed by genetic distances suggest that these
populations shared a recent common origin. Comparisons of sequences (figure 2) showed
that these haplotypes were closely related to the Mississippian clade reported by Lu et al.
(2001). Moreover, mtDNA results revealed that lake whitefish populations of Laurentian
Shield possess low levels of genetic variability, similar to populations belonging to the
Mississippian clade (reviewed in Bematchez et al. 1999). These rescilts therefore indicated
that all lake whitefish populations of Laurentian Shield, like northern pike populations,
shared the same refuge during last glaciation, presumably the Mississippian refuge.
For yellow perch, mtDNA and microsatellites analyses revealed that the Laurentian Shield
was colonised by two highly divergent lineages. Comparisons of sequences (Figure 2)
showed that haplotypes A and B were separated by 1-2 mutations from a Great Lakes
haplotype. Genetic distances indicated that the separation of populations characterised by
haplotype C from the other populations occurred at least 500 000 years ago. While the Ïack
of information in the literature does not allow for the identification of the geographical
origin of these lineages, the present data suggest that yellow perch likely originated from
two different glacial refuges, one ofwhich being presumably the Mississippian refuge.
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2.4.2 Dernographic fluctuations
Demographic analyses suggested that northeni pike populations did flot experience recent
or historical reduction in size. This was also supported by the high levels of genetic
diversity obseiwed within populations at the nuclear level. This absence of bottlenecks
cornbined to the large diversity observed within populations highly contrast with resuits
observed in other parts of northern pike range (reviewed in Miller and Senanan 2003).
Siiice the srnall effective population sizes can not account for the low levels of genetic
variation found in northern pike populations, we rather suggest an ancient bottleneck in the
glacial refuge well before the colonisation. This would explain the lack of mitochondrial
variation observed in northern pike populations. The larger effective size of the nuclear
genome and the higher rate of mutation of microsatellite loci would have allowed the
conservation, and to some extent the restoration, ofa greater diversity at this level.
Lake whitefish and yellow perch populations presented similar levels of low genetic
variability and strong genetic partitioning. This indicated that these two species may have
followed comparable evolutionary trajectories. Lake whitefish and yellow perch possessed
FST estimates that were larger than in northem pike. This couîd be the resutt ofa bias at the
level of within-population heterozygosity in northern pike caused by the use of more
variable loci. Consequently, the maximal value of FsT is expected to be lower foi- this
species than for lake whitefish and yellow perch (Hedrick 1999). However, the AMOVA,
the IBD and the demographic analyses suggested that there cotild be another explanation
for this result. The populations studied were located in different watershed. In addition, no
signal of isolation by distance was detected when considering the waterway mode!,
indicating that populations located in different watershed could be more genetically similar
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than populations within a given drainage. This suggests no or very lirnited conternporary
migration among populations. Siatkin (1991) demonstrated that in absence of migration,
f8 is related to the tirne of divergence (I) and the effective population size (NE) by the
equation FST = T I T + 2NE. As sirnilar tirnes of divergence within and among groups of
populations were observed for ail species (without M2 and M3 population of yellow perch)
the larger FST estirnates found in lake whitefish and yeliow perch can be the resuit of
srnaller effective population sizes than for northem pike. A historicai bottleneck could be
responsible of this situation, as in northem pike. However, this event would have been
more recent and less dramatic than for nortliem pike, thereby limiting recuperation of the
nuclear genetic diversity but allowing conservation of mtDNA variability. This hypothesis
is supported by the very low “M” values obtained for lake whitefish and yellow perch.
Moreover, it supports the conclusion of Bernatchez and Dodson (1991) and Todd and
Hatcher (1993) for lake whitefish and yellow perch respectively, who stated that the low
diversity observed in some groups of populations of these species was the resuit of founder
events associated to post-glacial colonisation.
2.4.3 Historie environmental pattems
The northem pike, lake whitefish and yeliow perch populations of Laurentian Shield
exhibited major differences in their genetic structures (figure 3). for instance, the
westemmost group found in northem pike was composed of populations from three distinct
drainages (James Bay, Outaouais and Saint-Maurice). In lake whitefish, Saint-Maurice
populations were not included in this group whiÏe in yellow perch, the westernmost group
included only the population from James Bay. However, despite these species-specific
characteristics, the three species dernonstrated common pattenis in some organisational
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aspects oftheir genetic structures: Firstly, each group of populations were clearly sepatated
along a longitudinal axis (Figure 3). Striking exarnples were observed in northem pike and
yellow perch where populations (M7 and 01) situated 100 km apart on a latitudinal axis in
distinct watersheds were more genetically sirnilar than populations (M7 and M5) situated in
the sarne drainage and only 30 km apart on a longitudinal axis. Secondly, the extent of
differentiation between adjacent groups along the longitudinal axis for both northem pike
and lake whitefish were rather abrupt and stochastic, resulting in a lack of relationship
between differentiation and geographic distances. However, a progressive change was
observed among yellow perch groups, as indicated by the strong and significant isolation by
distance pattem. Thirdly, for lake whitefish and yellow perch, a strong colTelation was
observed between the presence of bottlenecks and the longitudinal position of populations.
Altogether, these resuits suggested that following the glacier retreat, colonisation by those
three species processed independently but similarly.
A hypothetical model of migration is proposed here to tentatively reconciliate the resuits
obtained for the three species. The genetic sirnilarity of a given group of populations along
a north-south axis is likely the resuit a northbound migration of the same founder group.
Several diffèrent founder groups may have progressively colonized this region along a
more or less parallel direction, probably driven by the water flow coming from the ice sheet
melting. This resuits in the formation of a genetic structure presenting a longitudinal
organisation. These different founder groups presurnably have been created just prior
colonisation according to the time of divergence among groups infelTed from ()2
distances (excluding the highly divergent group in yellow perch that originate from a
distinct refuge). For lake whitefish and yellow perch, the presence of the strongest
bottlenecks in the easterrnost populations suggest that for these species, the founder groups
were fornied from west to east, accompanied by a progressive reduction of the effective
52
population size. The founder groups seems to have been formed in a parapatric fashion in
northern pike and lake whitefish, where each founder groups originated fiom a few
individuals randornly selected from a larger gene pool. This would have lead to the
stochastic changes observed from group to group on the longitudinal axis and the lack of
IBD obtained for these two species. On the other hand, in yellow perch, the progressive
transition observed likely resuit from a stepwise progression of migrants along a
longitudinal axis.
2.4.4 Perspectives
Traditionally, biogeographical studies have provided inferences on the refugial origin and
post-glacial colonisation routes of organisms using their actual distribution as well as
information from pollen and fossils records, climatic gradients and geomorphological limits
(Bailey and Srnith 1981; Legendre and Legendre 1984; Hocutt and Wiley 1986). More
recently, phylogeographical studies have permitted to confimi rnost of these inferences and
to provide new insights on the evolutionary trajectories of species. Moreover, comparative
phylogeography has ernerged as an appropriate method for assessing the roles of historical
and demographic processes in shaping the genetic diversity of species (Bernatchez and
Wilson 1998). Here, we used a comparative approach using both mtDNA and
microsatellites variation in order to obtain a complete portrait of historical and
contemporary processes shaping the genetic structure of species. This rnethod has permitted
to reveal that flsh species belonging to the sarne cornrnunity can reveal strikingly different
evolutionary histories. In addition to the analysis of different genomes, this multi-species
approach has permitted to shed light on a general patteni of colonisation common to ail
species and that was probably driven by post-glacial environrnent. Therefore, the procedure
followed may serve as a guideline for further studies on the factors shaping the genetic
structure of species and communities.
3. CONCLUSION
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3.1 CoMPARAIsoN DE MARQUEURS MOLÉCULAIRES
En premier lieu, la comparaison de marqueurs moléculaires situés sur l’ADN mitochondrial
et nucléaire a pennis de mettre en évidence des différences majeures au niveau de l’histoire
évolutive de ces trois espèces. En effet, l’analyse du polymorphisme de ces marqueurs a
révélé des différences majeures au niveau de l’origine glaciaire, des tailles efficaces et de la
structure génétique des populations de ces poissons.
L’analyse du polymorphisme des marqueurs situés sur l’ADN mitochondrial a indiqué que
les populations de brochets et de corégones avaient une origine commune. En effet, ces
populations semblent provenir d’un seul refuge glaciaire, vraisemblablement le refuge
glaciaire du Mississippi. Les temps de divergence, inférés à l’aide des distances obtenues
avec ôt2, ont permis de confirmer que la structure génétique retrouvée entre les populations
de ces espèces est récente et qu’elle a été façonnée suite à la dernière glaciation. D’un autre
côté, les résultats obtenus avec l’ADN mitochondrial ainsi qu’avec l’ADN nucléaire ont
révélé que, suite à la dernière glaciation, le Bouclier Laurentien a été colonisé par deux
lignées très différentes de perchaudes. Les temps de divergence ont permis de confirmer
que la séparation de ces deux lignées est survenue il y a pius de 500 000 ans, c’est-à-dire
bien avant le début du dernier épisode de glaciation. Les temps de divergence ont aussi
permis de mettre en évidence que la séparation des populations composant la principale
lignée de perchaudes est récente et que la structure génétique retrouvée dans ce groupe a été
façonnée suite à la dernière glaciation, des résultats similaires à ceux obtenus pour le
brochet et le corégone.
En plus de mettre à jour des différences au niveau de leurs origines glaciaires, les
marqueurs nucléaires ont permis de révéler que les trois espèces à l’étude présentent aussi
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des différences majeures au niveau de leurs tailles efficaces. En effet, les analyses
démographiques ont suggéré que les populations de brochets n’ont pas subi de fluctuations
démographiques majeures au cours des 10 000 dernières années, contrairement aux
populations de corégones et de perchaudes qui semblent avoir souffert d’importantes
réductions de la taille de leurs populations.
Chez le brochet, l’absence de fluctuations démographiques est supportée par les hauts
niveaux de diversité génétique observés dans les populations au niveau du génome
nucléaire. De plus, le faible niveau de partition de la diversité génétique observé entre les
populations de brochets semblerait être le résultat de grandes tailles efficaces chez ce
poisson. Un goulot d’étranglement historique, subi par les populations de brochets dans le
refuge glaciaire, poulTait expliquer le peu de variation génétique retrouvé au niveau
mitochondrial ainsi que les hauts niveaux de diversité génétique retrouvés dans les
populations de ce poisson au niveau nucléaire. De leur côté, les corégones et les perchaudes
présentent des degrés de diversité génétique similaires ainsi qu’une forte partition de cette
diversité génétique entre les populations. Ces résultats suggèrent que ces deux espèces ont
probablement suivi des trajectoires évolutives comparables. Un goulot d’étranglement
pounait être responsable de la situation observée dans les populations de ces espèces.
Cependant, cet évènement serait pius récent et moins dramatique que le goulot
d’étranglement ayant affecté les populations de brochets, limitant ainsi la récupération de la
diversité génétique au niveau nucléaire tout en pennettant la conservation d’un certain
niveau de diversité au niveau mitochondrial.
finalement, l’analyse du polymorphisme des marqueurs situés sur l’ADN nucléaire a aussi
permis de révéler que les trois espèces à l’étude possèdent des structures génétiques
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différentes. En effet, le nombre ainsi que la composition des groupes de populations
composant cette structure sont différents pour chacune des espèces. Ce résultat suggère que
des facteurs propres à chaque espèce ont contribué au façonnement de la structure
génétique des populations de brochets, de corégones et de perchaudes.
3.2 CoMPARAIsoN D’ESPÈCES
La comparaison de marqueurs moléculaires situés sur l’ADN mitochondrial et nucléaire a
donc permis de mettre en évidence que les brochets, tes corégones et les perchaudes vivant
en sympatrie dans des lacs du Bouclier Laurentien possèdent des différences majeures aci
niveau de leur histoire évolutive. Cependant, la comparaison de ces différentes espèces de
poissons a permis de révéler qu’en dépit de ces différences évolutives spécifiques à chaque
espèce, les brochets, les corégones et les perchaudes présentent une organisation commune
de leur structure génétique.
En effet, les groupes de populations composant la structure génétique de ces espèces sont
séparés le long d’un axe longitudinal. Ainsi, des populations de brochets et de perchaudes
provenant de drainages différents et situées à pitis de 1 00 km sur tin axe latitudinal sont
plus semblables génétiquement que des populations situées dans un même drainage et à
moins de 30 km sur un axe longitudinal. Ceci suggère que la similarité génétique de ces
popctlations résulte de la migration d’un même groupe fondateur le long d’un axe
latitudinal. La présence de différents groupes de populations suggère que plusieurs groupes
fondateurs ont colonisé le territoire de façon plus ou moins parallèle, probablement dirigé
par les flots d’eau provenant de la fonte dti glacier. De plus, le degré de différenciation
entre les différents groupes augmente progressivement chez la perchaude, suggérant ainsi
que pour cette espèce la migration s’est effectuée pas-à-pas le long de l’axe longitudinal.
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Finalement, pour le corégone et la perchaude, une importante corrélation est observée entre
la présence et l’intensité des goulots d’étranglement dans les populations et leur position
longitudinale. Ce résultat suggère que pour ces deux espèces. les groupes fondateurs ont été
formés à partir de l’ouest, et que la taille efficace des populations s’est progressivement
réduite lors de la progression vers l’est. L’ensemble de ces résultats suggère donc que suite
au retrait du glacier Laurentien, la colonisation du temtoire par ces trois espèces s’est
déroulée de façon indépendante niais similaire, résultant ainsi en l’obtention d’un patron
génétique commun.
L’approche titilisée lors de cette étude a permis de révéler que des espèces de poissons
appartenant à la même communauté peuvent posséder des histoires évolutives très
différentes. Cependant, cette approche a aussi permis de mettre en lumière l’existence
d’une organisation génétique commune à toutes les espèces, probablement façonnée par
l’action de fortes pressions environnementales historiques. Cette approche de
phylogéographie comparée, utilisant l’information provenant de l’ADN mitochondrial et
nucléaire, s’est donc avérée être la méthode appropriée pour l’obtention d’un portrait
détaillé des processus ayant façonné la structure génétique de ces espèces.
3.3 PERSPEcTIvEs
La phylogéographie comparée est une approche généralement utilisée dans le but d’inférer
les trajectoires évolutives de complexes d’espèces ou de groupes d’espèces. Cependant,
cette approche peut aussi être utilisée dans un but de conservation et éventuellement avoir
un impact majeur dans ce domaine. De façon générale, les études de conservation
concentrent leur expertise sur l’étude et la protection d’une setde espèce (Eizirik et al.
2001; Koskinen et al. 2002; Balakrishnan et al. 2003). Cependant, l’étude de complexes
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d’espèces ou de groupes d’espèces, à l’aide d’une approche de phylogéographie comparée,
peut permettre de mieux faire la distinction entre la vulnérabilité des espèces ou la
vulnérabilité de leur habitat (Lovette et al. 1999; Branch et al. 2003; Contreras-Diaz et al.
2003). Par conséquent, en plus de pouvoir être utilisée pour la définition d’ESU
(Evolutionary Significant Units Ryder 1986), la phylogéographie comparée peut aussi
servir à définir des assemblages de biodiversité revêtant une grande importance pour la
conservation (Moritz et Faith 1998), même si ces assemblages n’ont pas été reconnus à
l’origine par les méthodes de biogéographie traditionnelle. La phylogéographie comparée
devrait donc être utilisée dans un nombre grandissant d’études, de façon à faciliter
l’obtention d’un portrait détaillé de l’histoire évolutive des espèces et des communautés, ce
qui pouffait éventuellement permettre une meilleure conservation de la biodiversité.
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Genetic diversity at rntDNA and microsatellite loci and M values caiculated over the
variable loci for northem pike (Eslu), lake whitefish (Coci) and yellow perch (Pefi):
number of haplotypes (n), haplotype diversity (h), nucleotide diversity (Tt), number of
alleles at each locus (A), gene diversity (HE), observed heterozygosity (H0), total calculated
over ail popuiations (Total), mean calcuiated over ail populations (Mean), mean number of
alieles for each population over ail loci (Mean A), mean gene diversity caÏcuÏated over ail
loci for each population (Mean Hp), mean observed heterozygosity calculated over ail loci
for each population (Mean H0). * refers to departures from HWE that remained significant
following a sequential Bonfenoni correction.
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